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chung meist erst im Apicalbereich auf, in einigen Fällen aber auch schon im mittleren oder

sogar im unteren Schaftbereich, so z.B. bei Rattus rattus und Rattus norvegicus.

BeiApodemus agrarius fand ich sowohl eine als auch zwei Furchen im oberen und mittle-

ren Bereich. Das gleiche gilt für Apodemus sylvaticus und Apodemus flavicollis (Abb. 6j, k),

wobei hier die Furchung schon fast auf ein H-Profil schließen lassen könnte, was aber nur

durch Querschnitte zu beweisen wäre.

Bei Mus musculus, Micromys minutus und Crateromys schadenbergi liegt nur eine einfa-

che Furchung vor.

Bei Clethrionomys glareolus, Pitymys subterraneus (Abb. 7d) und Microtus agrestis

(Abb. 7e) findet sich wieder eine einfache Einsenkung und auch eine zweifache Furchung der

Haarunterseite. Bei Microtus arvaiis, Microtus nivalis, Arvicola terrestris (Abb. 7a, b, c) und

Cricetus cricetus fand ich nur eine einfache Furchung. Es ist jedoch nicht auszuschließen, daß

es auch hier zweifache Furchungen gibt.

Eine Ubersicht ist in Tab. 8 zusammengestellt.

Abb. 7. Verschiedene REM-Aufnahmen, Cricetidae; Maßeinheiten unterschiedlich. Rinnenbildung

bei Apodemus flavicollis und Microtus agrestis. a, b, c = Arvicola terrestris, Grannenhaar, unterer (a),

mittlerer (b) und oberer (c) Bereich; d = Pitymys subterraneus, Grannenhaar, mittlerer Bereich; e =

Microtus agrestis, Grannenhaar, oberer Bereich;/ = Cricetus cricetus, Grannenhaar, unterer Bereich

Diskussion

Die Literatur gibt zwar Haarlängen und -breiten verschiedener Arten an, nicht aber

quantitative Daten zur Cuticulastruktur. Ebenso wurden verschiedene Schuppenmusterty-

pen aufgestellt, es fehlen hier die genauen Dimensionen.

Es wurde festgestellt, daß bei einem Haar der basale und der distale Bereich immer ver-

schiedene Schuppenmustertypen aufweisen. Der distale Schuppenmustertyp gehört bei allen

untersuchten Arten und Haartypen dem Wellentyp an, d. h. das frei distale Ende der Schup-
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pen erscheint wie eine Reihe von Wellen. Der basale Schuppenmustertyp, der auch meistens

den größten Teil der Haarlänge einnimmt, ist unterschiedlich. Bei den Muriden findet man
eine blumenblattförmige Anordnung der Schuppen, bei den Cricetiden eine unregelmäßige

wellenförmige. Basales und distales Muster sind stets durch ein kurzes Ubergangsmuster

verbunden, das jedoch als Unterscheidungsmerkmal keine Rolle spielt.

Wichtig in dieser Hinsicht ist wohl hauptsächlich das basale Muster. Unabhängig vom ei-

gentlichen Mustertyp sind die Schuppen der basalen Region immer lang und schmal, die der

distalen kurz und breit. Das magvielleicht mit der Haardicke zusammenhängen, die von der

Basis zur Spitze hin zunimmt. Bei Wollhaaren allerdings variiert die Haardicke an jeder

Knickstelle, ohne daß eine Änderung der Schuppengröße eintritt.

Selbst bei im Prinzip gleichem Schuppenmuster können die Schuppen eine individuelle

Form zeigen. So sind die Schuppen der Basisregion bei den drei Apodemus- Arten überein-

stimmend lang und schmal. Extrem lang und schmal sind die Schuppen bei Micromys minu-

tus, die Haare selbst sind jedoch recht kurz und sehr fein. Micromys nimmt insofern eine

Sonderstellung in der Familie ein.

Eine Ausnahme in der Familie der Muridae bildet Crateromys schadenbergi. Hier liegt

zwar das gleiche Schuppenmuster wie bei allen anderen Arten dieser Familie vor, es gibt je-

doch Besonderheiten bei der Verteilung der Schuppenmuster und der Schuppengröße. Mu-
ster A der Basisregion besetzt einen kürzeren Abschnitt als Muster C der Apicalregion. Bei

allen anderen untersuchten Tieren ist es umgekehrt. Bei den Grannenhaaren sind die Schup-

pen der mittleren Region B länger als die der unteren, was ebenfalls bei allen anderen Muri-

den nicht der Fall ist.

Letzteres trifft auch für Cricetus cricetus zu, der damit ebenfalls vom normalen Bild der

Familie der Cricetiden abweicht.

In beiden Fällen wird die systematische Sonderstellung dieser Arten, die abweichenden Un-
terfamilien zugerechnet werden, bestätigt. Die oben beschriebenen Besonderheiten könnten

aber auch mit der Gesamthaarlänge zusammenhängen, da Crateromys und Cricetus unter

den betrachteten Arten die längsten Haare aufweisen.

Anhand der Oberflächenstruktur sind also doch, wenn auch nur geringfügige Unter-

schiede festzustellen, die eventuell bei der Zuordnung zu einer bestimmten Gattung oder

Familie behilflich sein könnten.

Bedeutsam könnte hierfür auch die Rinnenbildung bei Haaren sein. Diese Haarfurchung,

die stets im oberen, meistens im mittleren und manchmal auch im unteren Haarbereich vor-

kommt, wurde bei allen Arten der beiden Familien gefunden.
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Zusammenfassung

Untersucht wurde die Oberflächenstruktur der Haare des Hinterrückens von 7 Muriden- und 7 Criceti-

den-Arten an insgesamt 33 Bälgen. Die Anordnung der Schuppen, die prozentuale Verteilung der

Schuppenmuster an einem Haar und die Schuppengröße zeigen Unterschiede zwischen beiden Fami-
lien.

Ein Haar besitzt drei verschiedene Schuppenmustertypen, deren prozentualer Anteil an einem Haar
im Prinzip bei allen Arten und Haartypen gleich ist. Die Größe der Schuppen variiert bei den einzelnen

Arten. In der Regel sind die Schuppen im unteren Bereich lang und schmal und werden zur Spitze hin

immer kürzer und breiter. Die Schuppengröße ist unabhängig von Haarlänge oder -dicke.

Von Apodemus agrarius wurden deutsche und jugoslawische Tiere untersucht. Bei Schuppenmuster
und Verteilung der Schuppenmuster an einem Haare konnte kein Unterschied festgestellt werden. Die
Schuppengrößen allerdings entsprechen sich nicht.

Bei allen untersuchten Arten wurden ein- oder zweifache Furchungen der Haarunterseite bei Gran-
nen-, Deck- und Leithaaren gefunden. Wollhaare sind nicht gefurcht.
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Abstract

Protein Variation and taxonomy in the genus Apodemus (Mammalia, Rodentia)

Studied were electrophoretic variations of isoproteins in the genus Apodemus (A. sylvaticus, A. flavicol-

lis, A. mystacinus, A. agrarius) in order to permit a correct determination of questionable specimens and
to determine the genic relationship among species in Apodemus and among populations in A sylvaticus.

Of the eleven gene loci investigated four were completely different between A sylvaticus andA . flavicol-

lis, five between A. sylvaticus and A. mystacinus, nine between A. sylvaticus and A. agrarius. From genic

differences a phenogram of similarity was calculated by cluster analysis of similarity coefficients (Ro-

gers) that was in accordance with a phenogram based on morphology . Three populations from the Eu-
ropean mainland and two insular populations of A. sylvaticus were studied by the same method. Corre-

lations between genic similarity and geographic distance were found. Genic variability was lower in the

isolated population of the small island of Mellum than in others.

Einleitung

Biologische Stammbäumewollen die verwandtschaftlichen Beziehungen von Lebewesen in

einem hierarchischen System veranschaulichen. In der Vergangenheit wurde der Grad der

Verwandtschaft vor allem aus der morphologischen Ähnlichkeit erschlossen. Man setzte

voraus, daß die Ähnlichkeit homologer Strukturen die genetische Verwandtschaft wider-

spiegelt. Mit dem Vergleich homologer Proteine, die wesentlich genauer Rückschlüsse auf
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den Genotyp erlauben, da sie unmittelbare Genprodukte darstellen, können die Ergebnisse

der morphologischen Klassifikation überprüft und ungeklärte Fragen gelöst werden. In den

letzten Jahren hat die Verwendung von Isoproteinen für die Klärung taxonomischer Fragen

wie die Schätzung verwandtschaftlicher Abstände oder die Trennung morphologisch ähnli-

cher Arten auch bei Säugetieren Eingang gefunden (Selander et al. 1971; Patton et al.

1972; Britton and Thaler 1978; u. a.). Das Verfahren soll hier zur Beantwortung taxono-

mischer Fragen in der Gattung Apodemus (Mammalia, Rodentia) herangezogen werden.

Die Gattung Apodemus Kaup, 1829 enthält in Europa fünf zum Teil schwer unterscheid-

bare Arten, die nach morphologischen Merkmalen eine abgestufte Ähnlichkeit zeigen. Die

beiden Arten Wald- und Gelbhalsmaus (A. sylvaticus und A. flavico Iiis) ähneln sich so sehr,

daß Einzeltiere in bestimmten Arealteilen morphologisch nicht sicher determinierbar sind.

Die Frage, ob dies auf Introgression oder zufälliger Ähnlichkeit beruht, wurde ausführlich

diskutiert (Ubersicht bei Niethammer 1968).

Innerhalb der Gattung Apodemus in Europa sollen die beiden Fragen geklärt werden:

1. Welche relative verwandtschaftliche Beziehung besteht zwischen den Arten?

2. Wie können morphologisch schwer bestimmbare Individuen sicher identifiziert werden,

um zwischen der Alternative Introgression oder zunehmende Artähnlichkeit zu unter-

scheiden?

Material und Methode

Die Mäuse wurden an verschiedenen Orten der Bundesrepublik, in Österreich, Frankreich und Italien

in Lebendfallen gefangen und zunächst in Zuchtkäfigen (Makroion) gehalten. Insgesamt konnten 147

Tiere aus 11 Populationen von 4 Arten von Apodemus untersucht werden (Tab. 1).

Tabelle 1

Herkunft und Anzahl der Apodemus-Individuen, die auf Isoproteine

untersucht wurden

Art Anzahl Population

A. sylvaticus 20 Bonn (Kottenforst)

A. sylvaticus 26 Bad Driburg (Ostwestfalen)

A. sylvaticus 15 Neusiedler See (Österreich)

A. sylvaticus 31 Mellum (Wesermündung)
A. sylvaticus 3 Cevennen (Süd-Frankreich)

A. sylvaticus 3 Chamonix (Süd-Frankreich)

A. sylvaticus 2 Porto Covo (Alentejo, Portugal)

A. sylvaticus 10 Luogosanto (Sardinien)

A. flavicollis 23 Bonn (Kottenforst)

A. mystacinus 2 Mostar (Herzegowina, Jugoslawien)

A. agrarius 12 Bad Driburg (Ostwestfalen)

Zur Lösung der eingangs gestellten Fragen wurden anhand morphologisch einwandfrei bestimmter

Tiere artspezifische Isoproteinmuster ermittelt. Morphologisch nicht sicher determinierbare Indivi-

duen wurden nach diesen Mustern bestimmt. Die Ermittlung der verwandtschaftlichen Beziehungen

zwischen Arten und Populationen erfolgte durch die Berechnung der Ähnlichkeitskoeffizienten (nach

Rogers 1972) und deren graphische Darstellung im Phänogramm mit Hilfe der „ungewichteten Paar-

gruppenmethode" (UPGMA-Methode) nach Sokal and Sneath (1973).

Die Bestimmung der Arten erfolgte nach den üblichen morphologischen Kriterien (Niethammer
und Krapp 1978). Die Gewebebereitung für die elektrophoretischen Untersuchungen wurde nach den

üblichen biochemischen Präparationsmethoden durchgeführt. Als Elektrophoresegel diente Polyacryl-

amid (PAA) „Cyanogum" von der Fa. Serva. Insgesamt wurden 16 Genloci, die 12 Enzyme und 3

Strukturproteine kodieren, untersucht. Sie sind in der folgenden Liste mit entsprechenden Arbeiten

über beobachtete Allelvariation aufgeführt.

Laktat-Dehydrogenase 1 (LDH
X ), EC 1.1.1.27

Laktat-D ehydrogenase 2 (LDH 2 ), EC 1.1.1.27
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Malat (NAD)-Dehydrogenase (MDH(NAD)), EC 1.1.1.37, cytoplasmatisch (Shows et al. 1970)

Malat (NADP)-Dehydrogenase (MDH(NADP)), EC 1.1.1.40, cytoplasmatisch, (Shows et al. 1970)

NADP-Isocitrat-Dehydrogenase 1 (IDH^, EC 1.1.1.42, cytoplasmatisch, (Henderson 1968)

NADP-Isocitrat-Dehydrogenase 2 (IDH-,), mitochondrial, a-Glycerophosphat-Dehydrogenase
(a-GPD), EC 1.1.1.6

6-Phosphogluconat-Dehydrogenase (6-PGD), EC 1.1.1.44

Glucose-6-Phosphat-Dehydrogenase (G-6-PD), EC 1.1.1.49

Hexose-6-Phosphat-Dehydrogenase (H-6-PD), (Ruddle et al. 1968)

Glutamat-Oxalacetat -Transaminase 1 (GOT^, EC 2.6.1.1, cytoplasmatisch, (De Lorenzo and
Ruddle 1970)

Glutamat-Oxalacetat-Transaminase 2 (GOT2 ), mitochondrial

Indophenol-Oxidase (Superoxid-Dismutase) (IPO), EC 1.15.1.1 (Brewer 1967)

Albumin (AI)

Post-Albumin (PA)

Transferrin (Tf) (Cohen 1960)

IDH! und IDH 2 wurden mit der kontinuierlichen Elektrophorese nach Stegemann (1977) darge-

stellt, die übrigen Proteine mit der Disk-Elektrophorese nach Maurer (1968) (Gelsystem Nr. 1). Die

Trennung der Proteine erfolgte 4 Std. (20 V/cm) anodal, die Färbung der Proteine AI, PA, Tf nach Ste-

gemann (1977), die Färbung der Enzyme nach Scholl (mdl): IDH a ,
IDH,, MDH(NAD), GOT,

a-GPD, LDHJ, LDH,, 6-PGD, nach Ayala (1972): MDH(NADP)), nach Shaw and Prassad (1970):

IPO, nach Selander (1971): G-6-PD.

Tabelle 2

Einige Maße der untersuchten Tiere aus der Gattung Apodemus

Minimum und Maximum jeweils in Klammern unter dem Mittelwert. Die oZr wurden an allen, die

übrigen Maßenur an den Tieren der AG3-5 (Mellum u. Bad Driburg 2-5) nach Feiten (1952) gemessen

Herkunft Kr n Hf n Cbl n oZr n

A. sylvaticus

Bonn 86 12 22,5 12 23,29 12 3,85 18

(80-91) (22,3-23,8) (22,2-24,0) (3,5-4,0)

Bad Driburg 90,8 21,8 23,10 3,70

(81-98) 26 (20,5-23,4) 26 (22,0-24,4) 26 (3,4-4,0) 26

Neusiedler 89,9 21,0 22,50 3,60

See (75-95) 9 (20,0-22,0) 9 (20,6-24,0) 7 (3,3-3,9) 15

Mellum 89,9 21,8 22,90 3,80

(80-97) 31 (20,0-23,5) 31 (21,5-24,6) 31 (3,5-4,0) 31

Cevennen 96,7 21,3 24,60 3,5

(94-99) 3 (20,6-22,4) 3 (24,2-24,8) 3 (-) 2

Chamonix 96,0 22,8 23,7 3,95

(94-100) 3 (22,0-24,1) 3 (22,9-24,6) 3 (3,9-4,0) 3

Porto Covo 94 25,3 4,10

100 2 24,3 2 25,1 2 3,80 2

Luogosanto 93,8 22,3 23,92 3,90

(90-96) 5 (21,6-22,9) 5 (22,9-25,5) 5 (3,8-4,0) 10

A. flavicollis

Bonn 100,0 24,8 25,4 4,0

(87-107) 21 (22,4-26,9) 21 (22,7-27,3) 21 (3,8-4,2) 23

A. agrarius

Bad Driburg 90,3 19,1 22,5 3,68

(75-100) 9 (17,8-20,0) 9 (21,1-23,3) 9 (3,5-3,7) 12

A. mystacinus

Mostar 118 26,9 30,0 4,9

95 2 26,0 2 26,2 2 4,9 2
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Ergebnisse

Morphologische Ergebnisse

Die meisten Tiere konnten nach Fellzeichnung und Körpermaßen eindeutig bestimmt wer-

den. In Tab, 2 sind die Extrem- und Mittelwerte der Körper- und Schädelmaße von jeder Art

und Population aufgeführt. Sie stimmen gut mit entsprechenden Vergleichswerten aus der

Literatur überein (Niethammer und Krapp 1978).

A. agrarius ließ sich auf Grund des schwarzen Aalstrichs, der Supraorbitalleisten am
Schädel, fehlender t 3 amM2 und der kleinen behaarten Ohren gut bestimmen. Die zwei Fel-

senmäuse waren durch die grauweiße Rückenzeichnung, die weiße Bauchfärbung und die

Größe (z.B. oZr>4,5) ausreichend charakterisiert. Nur einige Wald- und Gelbhalsmäuse

waren nicht eindeutig der entsprechenden Art zuzuordnen. Die Tiere mit den Nummern 1

und 26 (Tab. 3) besaßen zwar eine typische Gelbhalsmaus-Färbung (runder Kehlfleck,

scharfe Flankentrennlinie zwischen Rücken- und Bauchfärbung), jedoch Hinterfußlängen

(Hf 23,5 und 22,5 mm), die eher denen von A sylvaticus entsprechen. Dagegen sahen zwei

Tiere (Nr. 113 und 135) wie Waldmäuse aus (runder aber verwaschener Kehlfleck). Die

Körpermaße allerdings entsprachen eher denen von Gelbhalsmäusen (Nr. 1 13 Kr 96 mm, Hf
24 mm; Nr. 135 Kr 100 mm, Hf 24,1 mm). Besonders die zwei Mäuse aus Portugal (Nr. 70

und 71) ähnelten im Vergleich zu einheimischen Tieren eher A. flavico Iiis: Fellzeichnung wie

bei Gelbhalsmäusen (aber runder Kehlfleck), Kr 94 und 100 mm, Hf 24,3 mm(Hf beim

zweiten Tier wegen Beschädigung nicht vorhanden). Da in Süd-Europa A. sylvaticus in den

Körpermaßen und im Aussehen A. flavicollis ähnlicher wird (Niethammer und Krapp
1978), und außerdem in Portugal, dem Fangland der beiden Mäuse, bisher noch keine Gelb-

halsmäuse nachgewiesen werden konnten, wurden beide Tiere zunächst als A. sylvaticus

eingestuft.

Tabelle 3

Schädelmaße nicht eindeutig bestimmbarer Wald- und Gelbhalsmäuse

Nr. Kr Hf Dia Fori uZr oZr i
1

1 95 22,5 7,5 5,4 4,0 3,8 1,55

26 102 23,3 7,4 5,5 4,0 4,0 1,45

70 94 6,8 5,9 4,1 4,0 1,60

71 100 24,3 7,0 5,8 4,1 4,1 1,60

113 96 24,0 7,2 5,4 4,0 3,8 1,40

135 100 24,1 6,7 5,3 4,0 3,9 1,45

Zur Klärung der Artzugehörigkeit bestimmter Wald- und Gelbhalsmäuse können die

Schädelmaße hinzugezogen werden. Für belgische Tiere hat Van der Straeten (1976) zwei

Diskriminanzfunktionen zur Unterscheidung der Schädel von A sylvaticus und A. flavicol-

lis angegeben (hier übernommen von Niethammer und Krapp 1978).

Wenn Ober- und Unterkiefer vorhanden sind:

a. K = -5,05 a + 20,95 b + 36,96 c

a: Fori; b: Länge der unteren Molarenreihe (uZr); c: Dicke i!

Wenn K>98,7, dann A flavicollis, K<98,7, dann A sylvaticus.

Wenn nur Oberschädel vorhanden sind:

b. K = -11,03 a 4- 7,486 b + 13,70 c + 27,73 d

a: Fori; b: Dia; c: oZr; d: Dicke I
1

.

Wenn K> 79,88, dann A flavicollis, K< 79,88, dann A sylvaticus. Die Schädel der nicht

eindeutig bestimmten Tiere wurden mit diesen Diskriminanzfunktionen untersucht

(Tab. 4).
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Tabelle 4

Diskriminanzfunktionswerte einiger Apodemustiere

Nr. 1 26 70 71 113 135

Ka 116,12 111,92 115,44 114,48 107,64 110,45

94,31 90,24 85,50 85,10 85,18 88,74

Die errechneten Werte von Ka sind bei allen Tieren größer als 98,7, die Werte von grö-

ßer als 79,88. Da die Grenzwerte von A sylvaticus zu A. flavicollis überschritten sind, wären
alle Tiere als Gelbhalsmäuse einzustufen. Die Vergleiche der Körpermaße und Fellmerkmale
haben aber gezeigt, daß wahrscheinlich nur zwei Mäuse (Nr. 1 und 26) zu A. flavicollis gehö-

ren. Das Bestimmungsergebnis bleibt damit fraglich. Eine endgültige Klärung soll daher

durch den Vergleich von Isoproteinen erreicht werden.

Biochemische Ergebnisse

Artbestimmung

Zur Unterscheidung der vier Apodemusarten wurden 10 Proteine, die von 11 Genorten ko-

diert werden, untersucht. Die unter Standard-Versuchsbedingungen gemessenen elektro-

phoretischen Mobilitäten der einzelnen Proteine (überwiegend Enzyme) sind in Tab. 5 wie-

dergegeben. In der Spalte Genotyp stehen unter Proteinlöcus jeweils die Allele mit ihren

Wanderungsstrecken bezogen auf das Allel mit der längsten Strecke (= 100). Die Allelfre-

quenz gibt an, mit welcher Häufigkeit das Allel des betreffenden Genlocus bei den einzelnen

Arten in Erscheinung tritt. Proteine ohne elektrophoretische Variabilität (monomorph) ha-

ben die Allelf requenz 1,00 (100%).

Tabelle 5

Genetische Variabilität der 4 Apodemusarten

Genotyp Allelfrequenz

Proteinlöcus: Malat(NADP)-
Dehydrogenase MDH(NADP)

MDH(NADP)

Art Anzahl
Tiere

aa bb cc dd ab bc ee

100 93 77 73 60

ff df

50

a b c d e

A. sylvaticus 106 105 1 0,99 0,01

A. flavicollis 23 18 3 2 0,82

A. mystacinus

A. agrarius

2

12

2

12

1,00

1,0

Proteinlöcus: Malat(NAD)-
Dehydrogenase MDH(NAD)

MDH(NAD)

aa bb a b

100 95

A. sylvaticus 106 105 1,00

A. flavicollis 23 23 1,00

A. mystacinus

A. agrarius

2

12

2

12

1,00

1,00
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Tabelle 5 (Fortsetzung)

Genotyp All elf recjuenz

PrAf pi n nnK' 1 n H / ^ n n p n n - IPO
Oxidase IPO

Art Anzahl aa bb cc a b c

Tiere 100 78 61

A. sylvaticus 1 DAlUb 1 n£lUb 1 ,UU

A. flavicollis 23 23 1,00

A. mystacinus 2 2 1,00

12 1 ?1 z 1 ,uu

Proteinlocus : (NADP) Isocitrat- IDH!
Dehydrogenase IDH!

aa bb cc dd ee ce a b c d e

100 89 86 84 78

A. sylvaticus i Üb 1 m ^IUI D u,uz U, 70

A. flavicollis 23 23 1,00

A. mystacinus 2 1,00

A. agrarius 1 71 z l z 1 nn
1 ,uu

Proteinlocus : (NADP)Isocitrat- IDHo
Dehydrogenase IDH 2

aa bb a b
1 nr\ q t1UU yz

A. sylvaticus 106 106 1,00

A. flavicollis 23 23 1,00

A. mystacinus z Z 1,00

A. agrarius 12 12 1,00

Protcinlocus r ~Cjlyccrophosphcit _ a-GPD
Dehydrogenase a-GPD

aa bb cc dd ad a b c d

100 97 94 82

A. sylvaticus lUb 1 CM 1 1
I W 11 U,Ub n cm

A. flavicollis 23 23 1,00

A. mystacinus 2 2 1,00

A. agrarius 1 11z 1 O 1 r\r\
1 ,UU

T^rotPi n l r\c\ i c * C\ Ii 1 t~3 m3 1 _ T ^ v a 1 ^ppf-a t-X lULtllllU^Uo • V_J1 U. Ldllid L VyAd.ldCt.Lal GOT,
Transaminase GOTi

aa bb a b

100 77

A. sylvaticus lUb lUb 1,UU

A. flavicollis 23 23 1,00

A. mystacinus 2 2 1,00

A. agrarius 1 TIz 1 T1z 1 ,uu

LDHj
Dehydrogenase LDHj

aa bb a b

100 85

A. sylvaticus 106 106 1,00

A. flavicollis 23 23 1,00

A. mystacinus 2 2 1,00

A. agrarius 12 12 1,00
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Tabelle 5 (Fortsetzung)

Genotyp Allelfrequenz

r» ^ • 1 t 1

Proteinlocus: Laktat- LDH2

Dehydrogenase LDH;?

r\ ri /\nzani LI
aa bb a b

Tiere 100 60

A. sylvaticus 106 106 1,00

A. flavicollis 23 23 1,00

A. mystacinus 2 2 1,00

A. agranus 12 1,00

Proteinlocus: 6-Phosphogluconat- 6-PGD
Dehydrogenase 6-PGD

IL L
aa bb ab

i

a b

100 91

A. sylvaticus 106 106 1,00

A. flac ico Iiis 23 14 2 7 0,76 0,24

A. mystacinus 2 2 1,00

A. agranus 12 11 1 0,96 0,04

Proteinlocus: Albumin AI AI

aa bb a d

100 96

A. sylvaticus 106 106 1,00

A. flavicollis 23 23 1,00

A. mystacinus 2 2 1,00

A. agrarius 12 12 1,00

Tabelle 6

Anzahl der unterschiedlichen Genloci bei 4 Arten der Gattung Apodemus

A. flavicollis A. mystacinus A. agrarius

A. sylvaticus 4 5 9

A. flavicollis 5 9

A. mystacinus 10

Aus der Variabilität der untersuchten Proteine sind deutliche Unterschiede zwischen den

vier Apodemusarten zu erkennen. Tab. 6 gibt die Anzahl der differierenden Genloci wieder.

In Abb. 1 sind die Mobilitäten der einzelnen Proteine für jede Spezies zu einem arteigenen

Muster graphisch zusammengestellt. Nach diesem Proteinmuster, das auf morphologisch

einwandfrei bestimmten Tieren basiert, können auch morphologisch nicht klar bestimmbare

Individuen aus der Gattung Apodemus eindeutig der betreffenden Spezies zugeordnet wer-

den.

Die anfangs genannten nicht eindeutig bestimmbaren Wald- oder Gelbhalsmäuse wurden

so einwandfrei entweder als A. sylvaticus oder A. flavicollis erkannt. Die Tiere mit den

Nummern 1 und 26 sind Gelbhalsmäuse, die mit den Nummern 113, 135 und die beiden

Mäuse aus Portugal Nummer 70 und 71 sind Waldmäuse.
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Abb. 1. Isoproteinmuster der 4 Apodemus arten
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Genetischer Abstand zwischen den Arten

Rietschel und Storch (1973/74) weisen auf die auffälligen Abweichungen in den Körper-

maßen und Zahnstrukturen von A. mystacinus hin und möchten die Felsenmäuse daher in

eine eigene Untergattung stellen. Der Vergleich der Isoproteine bringt dies nicht deutlich

zum Ausdruck. Während A flavicollis zuA. sylvaticus in 4 Genorten differiert, unterschei-

det sich A. mystacinus zuA. sylvaticus nur an 5 Genorten (Tab. 6). Die Felsenmäuse können
danach wohl nicht als eigene Untergattung eingestuft werden. Wald- und Brandmaus, die zu

verschiedenen Untergattungen gezählt werden, unterscheiden sich hingegen in 9 Genorten.

Zur Bestimmung der Ähnlichkeit müssen aus den vorliegenden Isoproteinunterschieden

Abstände berechnet werden. Berücksichtigt man nur interspezifisch stets unterschiedliche

Genloci (Tab. 5), so ergibt sich nach der ,, ungewichteten Paargruppenmethode". (UPG-
MA-Methode nach Sokal and Sneath 1973), wie sie in der numerischen Taxonomie üblich

ist, folgende Reihenfolge:

A. sylvaticus: A. flavicollis — 4

A. mystacinus: A. sylvaticus und A. flavicollis = 5

A. agrarius : A. sylv., A. flav., A. mysta. —9,3

Die Abstände lassen sich in einem Phänogramm veranschaulichen (Abb. 2).

— Brandmaus

| — Felsenmaus

I
— Gelbhalsmaus

1 — Waldmaus

10 0

Abb. 2. Phänogramm der 4 Apodemus arten, errechnet aus den völlig verschiedenen Genloci nach

UPGMA-Clusteranalyse

Den genetischen Unterschied zwischen Populationen beweisen nicht allein die völlig un-

terschiedlichen Allele. Auch unterschiedliche Frequenzen gleicher Allele tragen hierzu bei.

Für die Berechnung der Ähnlichkeit unter Berücksichtigung der unterschiedlichen Allelfre-

quenzen hat sich der Ähnlichkeitskoeffizient von Rogers (1972) gut bewährt.

D=tS[lX( P,x-P„y)^
1=1 j=l

L = Anzahl der Genloci

Ai = Anzahl der Allele des i-ten Genortes

p ijx und p ijy = Frequenz des j-ten Allels am i-ten Genort der Population (Art) x und y.

Die genetischen Abstände D bzw. Ähnlichkeiten 1(1 = l&D) zwischen den Arten sind in

Tab. 7 aufgeführt.

Tabelle 7

Ähnlichkeitsmaße I und Abstandsmaße D zwischen 4 Arten der

Gattung Apodemus

A. sylvaticus A. flavicollis A. mystacinus A. agrarius

A. sylvaticus 0,351 0,413 0,750

A. flavicollis 0,649 0,457 0,677

A. mystacinus 0,587 0,543 0,837

A. agrarius 0,250 0,323 0,163
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Zwischen A. sylvaticus und/1, flavicollis ist die Ähnlichkeit mit I = 0,649 am größten

(völlige Ubereinstimmung 1=1, völlige Nichtübereinstimmung 1 = 0). Mit einem Ähnlich-

keitskoeffizienten von 0,587 steht A. mystacinus in der genetischen Verwandtschaft zuA,
sylvaticus nur wenig entfernter als A. flavicollis. A. agrarius ist mit I = 0,250/1. sylvaticus am
wenigsten ähnlich. Mit Hilfe der Ähnlichkeitskoeffizienten lassen sich die genetischen Ab-
stände zwischen den Arten wiederum in einem Phänogramm veranschaulichen (UPGMA-
Methode) (Abb. 3). Gut sichtbar wird der große Unterschied zwischen/1, agrarius und den 3

übrigen Arten. A. mystacinus steht den Arten A. sylvaticus und A. flavicollis nahe.

Brandmaus

Felsenmaus

r Gelbhalsmaus

Waldmaus

Abb. 3. Phänogramm der 4 Apodemuszrten, errechnet aus den Ähnlichkeitskoeffizienten nach der

UPGMA-Clusteranalyse

Inner artliche Variation und Gendrift bei A. sylvaticus

Kleine, isolierte Populationen können sich relativ schnell infolge von Gendrift gegenüber

den Ausgangspopulationen verändern. Dies sollte auch für Inselpopulationen von A sylva-

ticus gelten (Mellum, Sardinien). Daher lag es nahe, mit Hilfe der Proteinelektrophorese die

Bedeutung der Gendrift für das Genmuster isoliert lebender Waldmäuse zu überprüfen. Für
die oben genannten Waldmauspopulationen wurde die Zahl der untersuchten Proteine auf

15 erhöht. Denn je größer die Zahl der variierenden Proteine ist, um so besser werden die

Unterschiede zwischen den Populationen sichtbar. Von den 16 Genloci, die diese Proteine

kodieren, sind 10 monomorph: MDH(NAD), GOT,, GOT2 , LDHl5 LDH2 ,
G-6-PD,

IPO, IDH 2 ,
6-PGD, AI. Polymorph in zwei bis fünf Allelen sind 6 Genloci.

Die Ergebnisse der elektrophoretischen Untersuchungen der Waldmauspopulationen
sind in Tab. 8 aufgeführt.

Umfestzustellen, wie weit Gendrift sich ausgewirkt hat, ist der Polymorphiegrad der

Genloci und der Anteil der heterozygoten Genorte ein gutes Maß. Aus vergleichbaren Un-
tersuchungen von isoliert lebenden Populationen anderer Säugetierarten ist bekannt, daß die

Zahl ihrer polymorphen Proteine und heterozygoten Tiere stark abnimmt (Avise et al. 1974;

Nevo 1973, 1978). Dies wird unter anderem zurückgeführt auf den Gründereffekt, der be-

sagt, daß nur wenige Tiere mit ihrem spezifischen Genbestand eine genetisch gleiche Popula-

tion begründen. In Tab. 9 sind Polymorphie und Heterozygotie der einzelnen Populationen

widergegeben. Der Polymorphiegrad P ist der Anteil der polymorphen Genloci an der Ge-

samtzahl der untersuchten Genorte. Die Heterozygotie H pro Genort und pro Individuum

wird bestimmt durch Zählen der heterozygoten Genloci pro Individuum dividiert durch die

Anzahl der Genorte (Johnson and Selander 1971).

Die H- und P-Werte variieren zwischen den Populationen sehr stark. Das ist darauf zu-

rückzuführen, daß 3 Populationen aus nur maximal 3 Tieren bestehen. Zufallsbedingte Al-

lelauswahl ist dabei nicht auszuschließen. Außerdem stehen 2 Inselpopulationen zum Ver-

gleich, deren H- und P-Werte bekanntlich stark abnehmen können. H variiert bei den gro-

ßen Festlandspopulationen in den Grenzen von 0,034 bis 0,075. Das heißt, 3,4% der Gen-
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Tabelle 8

Genetische Variabilität der 8 Waldmauspopulationen

Genotyp Allelfrequenz

Proteinlocus: Post- Albumin (PA) Post-Albumin (PA)

Anzahl bb cc dd ee ab ad bd cd de be ce bc ae ac

Population Tiere

100 98 96 95 93 PA-a PA-b PA-c PA-d PA-e

Bad Driburg 26 17 2 6 1 1 0,04 0,81 0,13 0,02

Bonn 20 1 11 1113 11 0,08 0,67 0,08 0,08 0,09

Neusiedler See 15 10 1 4 0,80 0,20

Cevennen 3 1 1 1 0,66 0,17 0,17

Chamonix 3 2 1 0,16 0,34 0,50

Porto Covo 2 2 1,00

Luogosanto 10 10 1,00

Mellum 31 31 1,00

Prntpin nrnc • Trincrprnn (\ rli lULCiuiuLUi. iidiibiciriii (Ii) JL 1 dll Ol t-11111 1 J. II

aa bb cc dd ab ad cd bd Tf-a Tf-b Tf-c Tf-d

100 92 83 79

Bad Driburg 26 26 1,00

Bonn 20 16 4 0,90 0,10

Neusiedler See 15 1 7 2 4 1 0,07 0,10 0,60 0,23

Cevennen 3 3 1,00

Chamonix 3 3 1,00

Porto Covo L z

Luogosanto 1 n 1 n
1 u 1 nn

1 ,uu
\/[ tat In m
IV l Cil Ulli ~*s \J l j i 1 00

Proteinlocus: Malat (JNADrj- MDH(rNADP)
Dehydrogenase

aa bb ab a b

100 90

Bad Driburg 26 26 1,00

Bonn 20 19 1 0,97 0,03

Neusiedler See 15 15 1,00

Cevennen 3 3 1,00

Chamonix 3 3 1,00

Porto Covo 2 2 1,00

Luogosanto 10 10 1,00

Mellum 31 31 1,00

Proteinlocus: a-Glycerophosphat- (a-GPD)
Dehydrogenase

aa bb ab a b

100 90

Bad Driburg 26 23 3 0,07 0,93

Bonn 20 19 1 0,03 0,97

Neusiedler See 15 13 2 0,07 0,93

Cevennen 3 3 1,00

Chamonix 3 3 1,00

Porto Covo 2 2 1,00

Luogosanto 10 1 4 5 0,35 0,65

Mellum 31 31 1,00
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Tabelle 8 (Fortsetzung)

Genotyp Allelfrequenz

Proteinlocus: Hexose-6-Phosphat- Hexose-6-PD
Dehydrogenase

Anzahl aa bb cc dd bd [j c d

Tiere 100 95 91 86

Bad Driburg 26 8 10 5 1 2 0,31 0,42 0,19 0,08

Bonn 20 3 7 10 0,15 0,35 0,50

Neusiedler See 15 3 8 4 0,20 0,54 0,26

Cevennen 3 1 2 0,33 0,67

Chamonix 3 2 1 0,67 0,33

Porto Covo 2 2 1,00

Luogosanto 10 2 8 0,20 0,80

Mellum 31 11 20 0,35 0,65

Proteinlocus: NADP-Isocitrat- IDH
L

Dehydrogenase

aa bb ab a b

100 89

Bad Driburg 26 26 1,00

Bonn 20 20 1,00

Neusiedler See 15 10 5 0,17 0,83

Cevennen 3 3 1,00

Chamonix 3 3 1,00

Porto Covo 2 2 1,00

Luogosanto 10 9 1 0,05 0,95

Mellum 31 31 1,00

Tabelle 9

Genetische Variation der 8 Waldmauspopulationen

Anzahl
Tiere

Polymorphe
Genloci pro

Heterozygote
Genloci pro

Allele

pro Genort
Population Population

P
Individuum

H

Bad Driburg 26 0,188 0,034 1,63

Bonn 20 0,313 0,044 1,44

Neusiedler See 15 0,313 0,075 1,50

Cevennen 3 0,125 0,042 1,19

Chamonix 3 0,125 0,063 1,19

Porto Covo 2 0,0 0,0 1,00

Luogosanto 10 0,188 0,038 1,19

Mellum 31 0,063 0,0 1,06

orte der Bad Driburger Population, 4,1% der Bonner Population und 7,5% der Neusiedler

See Population sind heterozygot. Untersuchungsergebnisse von anderen Festlandspopula-

tionen zeigen ähnliche Werte. So variieren die H- Werte von Peromyscus polionotus von

3,4% in Süd-Carolina bis zu 5,93% in Georgia (Selander et al. 1971). Hausmäuse aus Dä-

nemark waren an 8,5 %der Genorte heterozygot (Selander et al. 1969). Die drei Festlands-

populationen vonA. sylvaticus sind mit ihren H- Werten daher gut als Festlandstiere charak-

terisiert. Der Polymorphiegrad zeigt ebenfalls vergleichbare Werte. Mus musculus aus Dä-

nemark weist 26%polymorphe Genloci aus (Selander et al. 1969), Peromyscus polionotus
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20% bis 28% (Selander et al. 1971) und Homo sapiens 28% (Harris and Hopkinson
1972). Weitere Beispiele mit ähnlichen P-Werten beschreibt Nevo (1978).

Die beiden Inselpopulationen lassen wegen einer möglichen Gendrift sowohl geringe

H-Werte als auch P-Werte erwarten. Die Mellummäuse zeigen diesen Effekt sehr deutlich.

Der Heterozygotiegrad ist auf Null abgesunken, und der Anteil der polymorphen Genloci

liegt mit 6,3% sehr niedrig. Nur einer von 16 Genorten ist polymorph. So fanden Avise et al.

(1974) bei Inselpopulationen von Peromyscus eremicus auf kleinen Inseln im Golf von Kali-

fornien einen Durchschnittswert von P = 5,7%. Die sardischen Mäuse unterscheiden sich

aufgrund ihrer H- und P-Werte kaum von den Festlandspopulationen. Mit einem Hetero-

zygotiegrad von 3,8 und einem Polymorphiegrad von 18,8 stimmen sie gut mit der Bad Dri-

burger Population überein.

Mit Hilfe der Ähnlichkeitskoeffizienten lassen sich auch genetische Verwandtschaften

zwischen Populationen abschätzen (Tab. 10). Die Berechnung der D-Werte erfolgte nach

der beschriebenen RoGERS-Formel. Zur Clusterbildung und graphischen Darstellung

wurde ebenfalls die erwähnte UPGMA-Methode verwendet.

Tabelle 10

Ähnlichkeitskoeffizienten (I) und Abstandskoeffizienten (D) der 5 Waldmauspopulationen

Bad Driburg Bonn Neusiedler See Luogosanto Mellum

Bad Driburg 0,03501 0,08369 0,11320 0,03970

Bonn 0,96499 0,06775 0,12988 0,04607

Neusiedler See 0,91631 0,93225 0,08356 0,09876

Luogosanto 0,88680 0,87012 0,91644 0,12354

Mellum 0,96030 0,95393 0,90124 0,87646

Da die Ähnlichkeitkoeffizienten zwischen den Populationen so geringe Unterschiede

zeigen, läßt die bildliche Darstellung im Phänogramm die Verhältnisse besser erkennen

(Abb. 4).

• Sardinien

—Neusiedler See

'

I

Mellum

r — Bonn

Bad Driburg

•
i I I

,
I I I I p-i I I I I

0,85 0,9 1

Abb. 4. Phänogramm der 5 Waldmauspopulationen, errechnet aus den Ähnlichkeitskoeffizienten nach
der UPGMA-Clusteranalyse

Durch die Clusterbildung nach der UPGMA-Methode werden Gruppen näher verwand-

ter Populationen gut sichtbar. Die drei deutschen Populationen von Bonn, Bad Driburg und

Mellum zeigen eine enge genetische Verwandtschaft. Die Tiere vom Neusiedler See und aus

Sardinien stehen zu dieser Gruppe relativ weit entfernt. Sie bilden keine eigene Gruppe, da

sie auch untereinander eine geringe Ähnlichkeit aufweisen. Die beiden Populationen aus

Süd-Frankreich und die Population aus Portugal wurden in dieser Berechnung wegen der ge-

ringen Individuenzahl nicht berücksichtigt. Die Allelfrequenzen kleiner Stichproben wei-

chen mit großer Wahrscheinlichkeit beträchtlich von den Frequenzen ihrer Grundgesamt-
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heit ab und vermitteln daher kein zutreffendes Bild der Population. Entsprechend unrichtig

sind auch darauf basierende Ähnlichkeitsberechnungen.

Diskussion

Die Gliederung der Gattung Apodemus in drei Untergattungen nach Zimmermann (1962)

wird heute allgemein anerkannt. Westeuropa wird danach nur von der Sylvaemusgruppe mit

ihren 4 Arten (A. sylvaticus, A. flavicollis, A. microps, A. mystacinus) und den im west- und
ostpaläarktischen Areal verbreiteten A. agrarius besiedelt. Die morphologischen Merkmale
der Untergattungen sind eindeutig. Schwierigkeiten ergeben sich aber in der richtigen Beur-

teilung der Arten. Brand- und Felsenmaus sind nach den äußeren Kennzeichen gut zu er-

kennen. Dagegen kommt es häufig zu Verwechslungen zwischen Wald- und Gelbhalsmaus.

Auf dem Kontinent nimmt die Größe der Schädel- und Körpermaße von A sylvaticus klinal

von Norden nach Süden zu, so daß sie in Südeuropa der Gelbhalsmaus sehr ähnlich wird

(Niethammer und Krapp 1978). Amtmann (1965), Bothschafter (1963) und Witte

(1964) glaubten daher in dem Säugetier- Artenpaar A. sylvaticus und A flavicollis ein typi-

sches Beispiel für das Vorkommen von Introgression gefunden zu haben. Nachdem Niet-

hammer (1969) in umfangreichen Untersuchungen an angeblichen Bastardpopulationen von

Wald- und Gelbhalsmaus das Muster der Merkmalsausprägung auch ohne die Annahme von

Introgression deuten konnte, stand der Nachweis aus, daß in den fraglichen Populationen

beide Arten tatsächlich unvermischt existieren. Aus diesem Grunde wurde hier eine Artcha-

rakterisierung mit Hilfe von Isoproteinen versucht. Bei amerikanischen Kleinsäugern konn-

ten mit dieser Methode eindeutige Ergebnisse erzielt werden (Patton et al. 1972). Engel et

al. (1973) haben so A. sylvaticus und A flavicollis im Freiburger Raum identifizieren kön-

nen. Die Untersuchungen sind allerdings unbefriedigend, da weder eine morphologische

Bestimmung der Tiere erfolgte, noch die Unterschiede der Eiweiße in ihren Isoallelen deut-

lich werden. Für die richtige Beurteilung und Anwendung der elektrophoretischen Methode
ist das besonders wichtig. Genloci können in ihren Allelen mutieren, wodurch Proteine mit

unterschiedlichen Mobilitäten sichtbar werden. Deshalb gibt es auf dem Elektrophoresegel

keine festgelegten Positionen von arteigenen Proteinbanden. Bei umfangreichem Material

können Isoallele auftreten, die zufällig mit den Allelen der anderen Art übereinstimmen und

umgekehrt. So soll nach Engel et al. (1973) z.B. 6-PGD bei Wald- und Gelbhalsmaus iden-

tisch sein. Aus den hier durchgeführten Untersuchungen geht jedoch hervor (Tab. 5), daß

zwar die meisten Tiere 6-PGDa
aufweisen, zwei Gelbhalsmäuse aber nur das Allel 6-PGDb

mit deutlich unterschiedlicher Wanderungstrecke. Die Gefahr einer Fehlinterpretation ist

besonders dann gegeben, wenn nur ein Protein zum Artvergleich herangezogen wird (so

Debrot und Mermod 1977). Zuvor festgestellte Proteinunterschiede bzw. Proteinüberein-

stimmungen zwischen den Arten ändern sich dann. Das Problem kann nur gelöst werden,

wenn viele Proteine zum Vergleich herangezogen werden (Abb. 4). Innerartliche Variation

einzelner Eiweiße sind dabei die Regel. Sie verändern das Grundmuster der Art nur wenig.

Es ist sehr unwahrscheinlich, daß mehrere Allele der einen Art zugleich so mutieren, daß sie

mit den Allelen der anderen Art übereinstimmen.

Zuvor wurde darauf hingewiesen, daß die elektrophoretische Methode nur bei zuerst

morphologisch definierten Tieren sinnvoll ist. Von den 11 untersuchten Genloci sind 9 un-

terschiedlich zwischen A sylvaticus und A agrarius. Das zeigt, daß bereits beim Vergleich

verwandter Arten das Ende der Skala der Unterschiedlichkeit schon fast erreicht ist, und daß

beim Einbeziehen weiter entfernt stehender Arten keine sehr viel größeren Unterschiedsdif-

ferenzen mehr möglich sind. Daher können nur nah verwandte Arten untersucht werden.

Der Einsatz des Isoproteinvergleichs hat zwar den Vorteil, daß die genetische Unterschied-

lichkeit genauer geschätzt wird, da Proteine in der Kette der Merkmalsausprägung vom Gen
zum Phän den ersten Schritt der Genwirkung darstellen. Die Gefahr der Uberbewertung
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von Isoproteinen liegt in der Anwendung auf höhere Kategorien. Morphologische Unter-

schiede, an deren Ausprägung häufig sehr viele Gene beteiligt sind, können unter Umstän-
den einen wesentlich größeren Bereich genetischer Verschiedenheit widerspiegeln als einige

Proteine. Ihr Vergleich bringt die genetische Verwandtschaft zwischen Gattungen, Familien

und Ordnungen daher besser zum Ausdruck. Biochemische Merkmale ergänzen morpholo-

gische Merkmale, ohne diese jedoch zu ersetzen. Bevor Tiere der Gattung Apodemus mit

Hilfe von Isoproteinen auf ihre Art überprüft werden, müssen sie morphologisch als Apo-
demus erkannt werden.

In der Sylvaemusgrappe fällt ^4 . mystacinus wegen der relativ großen Körper- und Schä-

delmaße besonders auf (Tab. 2). Man ist daher geneigt, sie in eine eigene Untergattung zu

stellen. Rietschel und Storch (1973/74) begründen dies zusätzlich mit Besonderheiten in

den Zahnstrukturen und Schädelknochen. Der Vergleich der Isoproteine läßt keine auffälli-

gen Abweichungen bei den Felsenmäusen erkennen. Während A flavicollis zuA. sylvaticus

4 unterschiedliche Genloci aufweist, unterscheidet sich A mystacinus nur in 5 (Tab. 6). A.

agrarius, die eine eigene Untergattung bildet, weicht in 9 von 1 1 Genloci ab. Da auch bei

nicht durchgehend verschiedenen Genloci unterschiedliche Allelfrequenzen genetische Un-
terschiedlichkeit bedeuten, ergeben die Vergleiche unter Einbeziehung der Allelfrequenzen

ein genaueres Bild über den genetischen Abstand der Arten als allein die Vergleiche der Pro-

teine. Die numerische Taxonomie kennt mehrere Verfahren, die mit Hilfe der Allelfrequen-

zen die genetische Nähe von Arten oder Populationen berechnet. Man geht davon aus, daß

z. B. zwei Arten um so näher miteinander verwandt sind, je mehr gleiche Allele sie besitzen

und ihre Frequenzen in den einzelnen Arten übereinstimmen. Der hier gewählte Abstands-

koeffizient D bzw. Ähnlichkeitskoeffizient I nach Rogers ist von vielen Autoren für ähnli-

che Fragestellungen eingesetzt worden. Das von den I-Werten (Tab. 4) berechnete Phäno-

gramm läßt keine andere Stellung der Arten zueinander erkennen, als der Vergleich der Gen-

orte gezeigt hat. Das Ergebnis der Abstandsschätzung aufgrund der Isoproteine stimmt gut

mit der Vorstellung über die abgestufte Verwandtschaft der 4 Arten nach morphologischem

Vergleich überein.

Wenn hier von Berechnen und Bestimmen der genetischen Verwandtschaft gesprochen

wird, so bedeutet das mehr ein Schätzen von genetischen Abständen. Zehn, zwanzig oder

hundert untersuchte Genloci stellen nur einen geringen Teil des Genoms dar. Ihre zufällige

Auswahl soll aber repräsentativ für die Gesamtheit aller Genloci stehen. Von den Verhältnis-

sen in Teilen wird auf die Gesamtheit geschlossen. Zahlreiche Untersuchungen an Pflanzen

und Tieren bestätigen die Berechtigung dieses Vorgehens (Nevo 1978). Panmiktische und

genetisch isolierte Populationen weisen vergleichbare Werte für den Anteil polymorpher

Genloci und heterozygoter Tiere auf. Der Polymorphiegrad P und der Heterozygotiegrad

H geben einen Einblick, wie weit sich der Genotyp eines Taxons allein durch Selektion än-

dern kann.

Eine Veränderung des Allelbestandes ist dann zu erwarten, wenn die ökologischen Be-

dingungen sich grundlegend ändern oder Populationen genetisch isoliert werden. Durch den

Gründereffekt können außergewöhnliche Allele im Genpool zufällig rasch angereichert

werden. Morphologisch wird das häufig in besonders auffälligen Körpermaßen oder Farb-

mustern sichtbar. Bei Kleinsäugern kann man auf kleinen Inseln oft eine signifikante Grö-

ßenzunahme der Tiere beobachten (Kahmann und Niethammer 1971; Felten und

Storch 1970). Mit Hilfe der Isoproteinvariation ist es möglich zu prüfen, wieweit Gendrift

sich bei Inselpopulationen auswirkt. Möglicherweise kann auch eine Beziehung zwischen

Inselgröße, Besiedlungszeit und der Genotypvariation deutlich gemacht werden. Als Bei-

spiel wurde die Waldmauspopulation der Insel Mellum gewählt. Dort befindet sich auf ca. 1

km2
eine seit 40 Jahren isolierte Population. Neben einer häufig zu beobachtenden Alveo-

lenreduktion konnten keine auffallenden morphologischen Abweichungen zu Festlandstie-

ren festgestellt werden. Nauroz (mdl.) fand nur 4 Tiere mit Farbvariationen. Der Vergleich

der Isoproteine zeigt einen geringen P- und H-Wert, was auch schon bei anderen Inselmäu-
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sen beobachtet wurde (Avise et al. 1974). Qualitativ unterschiedliche Isoproteine mit auffäl-

ligen, spezifischen Allelen kommen nicht vor (Tab. 8).

Die Veränderung des Genotyps kann daher besser über den Vergleich der Ähnlichkeits-

koeffizienten geschätzt werden. Dabei werden sowohl die geringe Polymorphie der Genloci

als auch besondere Allele entsprechend bewertet. Das Phänogramm der I-Werte aller

Waldmauspopulationen macht deutlich, daß die beiden deutschen Festlandspopulationen

von Bonn und Bad Driburg sich genetisch am nächsten stehen. Nicht weit entfernt davon

steht die Inselpopulation von Mellum. Das zeigt, wie wenig der Genotyp dieser Population

sich geändert hat gegenüber den Festlandspopulationen. Es liegt jeweils das Allel vor, wel-

ches bei den Festlandstieren das Hauptallel ist (Tab. 8). Die geringe Isolation von 40 Jahren

und der Zufall, daß durch die Gründertiere wahrscheinlich keine außergewöhnlichen Allele

in die Population eingebracht wurden, gibt ihr kein besonderes Genmuster. Bei einer sehr

viel längeren Isolationszeit und einem völlig anders gearteten Lebensraum wäre die Stabili-

sierung abweichender Allele eher zu erwarten. Die geringen P- und H-Werte bei den Mel-

lumtieren zeigen, daß Gendrift sich trotzdem ausgewirkt hat. Bei der Inselpopulation von

Sardinien dagegen sind weder morphologisch besondere Merkmalsvariationen noch geringe

P- und H-Werte zu finden. Das deutet auf seine Korrelation von Inselgröße und Gendrift

hin. Je größer die Insel oder allgemein das genetische Isolat, desto eher findet man genetische

Verhältnisse wie in panmiktischen Populationen, deren Genpool von Vielfalt gekennzeich-

net ist.

Die verwandtschaftliche Nähe der Festlandspopulationen zueinander spiegelt sich im

Phänogramm der fünf größeren Populationen wider (Abb. 4). Auffällig ist der relativ große

Unterschied der Mäuse vom Neusiedler See zu den übrigen Festlandstieren. Die sardischen

Mäuse stehen genetisch zwar noch ferner, aber ihre geographische Entfernung ist dafür auch

beträchtlich. Das bestätigt Überlegungen, wonach Populationen, die im Zentrum eines Be-

siedlungsgebietes leben bzw. geographisch nicht weit voneinander entfernt sind, sich gene-

tisch ähnlich sind und deshalb auch ein ähnliches Proteinmuster aufweisen. Bei ihnen ist

ständiger Genfluß möglich, so daß neue Allele nur selten nachweisbar sind. Bei weiter ent-

fernten Populationen oder Randpopulationen ist der Genaustausch zu den Zentralpopula-

tionen erschwert oder ganz unterbrochen. Isolation, geringe Populationsdichte oder Areal-

und Klimaunterschiede begünstigen die Stabilisierung neuer Allele. Zwischen Ähnlichkeit

und Entfernung läßt sich daher häufig eine direkte Beziehung herstellen. Vergleicht man die

Entfernungen (in kmLuftlinie) zwischen den 5 Populationen (Abb. 5) mit den Ähnlichkeits-

koeffizienten (Abb. 4), so wird die Ubereinstimmung gut sichtbar.

— Sardinien

NeusiedlerSee

i Mellum

I Bonn

Bad Driburg

1000 km 500 0

Abb. 5. Phänogramm der 5 Waldmauspopulationen, errechnet nach der UPGMA-Clusteranalyse un-
ter Verwendung der geographischen Entfernungen anstelle von Ähnlichkeitskoeffizienten


